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Sur la valeur morphologique des lemmes de Graminées 


par Tran Van Nam” 


Résumé. — L'étude morphogénétique des différents types de lemmes montre leur homologie 
avec une feuille végétative complète, avec ses gaine, limbe, appareils ligulaires ventral et dorsal 


et appendices latéraux. 


Abstract. — The study of the morphogenesis of some lemmas shows their homology with a 


complete foliage leaf including sheath, limb, dorsal and ventral ligules and lateral appendages. 
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I. HISTORIQUE : DIVERSES OPINIONS AU SUJET DES LEMMES 
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La glumelle inférieure, ou lemme, bien qu’elle soit habituellement considérée comme 
partie intégrante de la fleur des Graminées, est en fait la bractée axillante de la fleur, inse- 
ree sur la rachéole de l’épillet. Alors que les glumes et la paléa subissent souvent des modi- 
fications de forme, ou des réductions parfois importantes, la lemme existe de façon cons- 
tante, et sa morphologie est peu variable dans une espèce donnée. On doit noter qu elle 
est Souvent munie d’une arête, tout au moins quand elle axille une fleur fertile, notamment 


chez les Andropogonene et les Aveneae. 


Il est donc hors de doute que la lemme est homologue d’une feuille ; tous les auteurs, 
depuis le début du xixe siècle, l’admettent d'ailleurs. C’est quand ıl faut préciser cette 
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homologie que les opinions diffèrent. Pour ne citer que des interprétations extrèmes, 
D Bucxox (1921) n’y voit que l’équivalent d'un limbe graminéen, CELakovsk ý (1897) 
pense que c’est l'équivalent de la gaine foliaire qui formerait la totalité de la lemme, alors 
que Duvar-Jouve (1871) écrit : « une glumelle avec arête complète répond à une feuille 
complète ; la glumelle correspond à une gaine, sa partie supérieure à la ligule, la colonne 
au pétiole, la subule au limbe ». 

L'existence possible de certaines zones de la lemme qui seraient homologues des ligu- 
les (ventrale et dorsale) de la feuille végétative impose que nous examinions de plus près 
ce qu'il en est réellement, les études ontogéniques des auteurs antérieurs se contredisant 
souvent mutuellement (cf. Tran Tur Tuyer-Hoa et G. CusserT, 1966). 

Les observations concernant un appareil hgulaire dans la lemme sont étonnamment 
rares. On ne peut guère mentionner qu’une remarque de Bourretz (1969) signalant dans 
Aristida calycina R. Br. « un bourrelet garni d'une rangée de cils très courts équivalent 
à la ligule des feuilles végétatives » dans la zone intermédiaire entre les subules et le corps 
lemmaire. Une structure analogue avait été remarquée par Duvaz-Jouve (1871) dans 
Stipa juncea L. où il signale « une ceinture de poils courts qui entoure comme une balus- 
trade Je plateau circulaire sur lequel repose l’arète ». 

Les études ontogéniques, également, sont rares et souvent décevantes. Les premières 
d'entre elles eurent essentiellement pour but de déterminer sur quel axe de l’inflorescence 
naît la glumelle inférieure, et donc de permettre une interprétation de l’épillet graminéen. 
C'est le cas des études faites par ROEPER (1844), Wypcer (1844), Van [IEGHEM (1891) 
ou VELENOvskY (1907). 

WiGaxD (1854), cependant, donne une courte description de lontogénie de la lemme 
de Bromus arvensis L., précisant que dans la « Spelze 1/6” lang, die Spitze als die zukünftige 
Granne bereits deutlicher gegen die erstere abgesetzt (wird) » que dans a Spelze 1/8” lang ». 
Il considère donc que l’arète, subterminale dans cette espèce, provient du sommet de l’ébau- 
che lemmaire. 

NW. A. Caxxox (1900), pour la glumelle inférieure d’ Avena fatua L., qui possède une 
arête dorsale, observe un stade où « a narrow outgrowth appears near the base and on the 
inner surface of the lower glume [lemme]. This outgrowth... becomes longer and broader and 
forms the lamina of the mature lower glume, while the original rudiment persists as the awn ”. 

I y a donc accord complet entre les deux auteurs précédents, bien qu'ils aient étudié 
des exemples différents de lemme aristée. Par contre, Paicipsox (1935) décrit une onto- 
génie bien différente pour Agrostis canina L. En effet, sur la seule vue de coupes trans- 
versales, ıl estime que « the rudiment of the awn appears on the back [of the Lemma ` near the 
aper » comme « a papilla » originaire de la glumelle inférieure par « division tangential to 
the floral axis... the two apices so formed continuing to develop on parallel courses, one as the 
awn, the other as the lamina », ce qui lui permet de développer une hypothèse personnelle 
SU les homologies respectives de la feuille végétative et de la glumelle inférieure. 

En résumé, nous sommes en présence de deux théories opposées : pour lune, l arete 
est le sommet primitif de lébauche de la lemme, sommet qui s'effile et se sclérifie, et le 
nesir du sommet de la lemme (à l’état adulte) en est une excroissance : pour l'autre, cest 
| arête qui est une proéminence issue dorsalement de ébauche de lemme, le reste du sommet 
se développant à partir de la zone distale primitive de l’ébauche. 

On doit d’ailleurs reconnaître que les homologies de forme externe entre la lemme 
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et la feuille végétative ne sont généralement pas flagrantes. Seul le cas d’Aciachne pulvi- 
nata Benth., comme l’a déjà souligné BarzLzon (1892), permettrait de conclure que « l’arête 
est l analogue du limbe, réduit à sa côte ». 

Par contre, on rencontre, dans le cas des épillets prolifères, des glumelles inférieures 
modifiées à structure rappelant celle d’une feuille végétative, y compris son appareil ligu- 
laire. 

Dès 1845, von Mont, note, à propos de Poa alpina L. var. sivipara L., la présence 
d'un « durchsichtiges Schüppchen » qui, la plupart du temps, n’existe que dans la région 
moyenne et n'atteint pas les marges fohaires ; parfois, au contraire, cet auteur a observé 
l'absence de la région médiane de cette membrane qu'il homologue à la ligule de la feuille 
végétative. 

Depuis von Monn, de très nombreux auteurs ont signalé dans une quinzaine d'espèces 
de Graminées des cas de « viviparie », c'est-à-dire des structures intermédiaires entre lemme 
et feuille végétative. Malheureusement, ils ne précisent généralement pas quel aspect revêt 
l'appareil ligulaire de la glumelle modifiée. 

En 1934, Puiripson indique, dans Deschampsia caespttosa (L.) P. B. et dans Dacty- 
lis glomerata L., la présence de petites membranes écailleuses dans la région médiane de 
la lemme modifiée. Notons que les diagrammes de sa figure 7 montrent, dans le cas de 
« Deschampsia alpina » [probablement un lapsus pour Deschampsia caespitosa (L.) P. B.] 
que la membrane transparente est insérée assez nettement en dessous des sinus de la lemme 
modifiée. En 1935, le même auteur indique chez Agrostis stolonifera L. var. maritima Koch 
des lemmes transformées avec « a very minute membranaceous scale on the ventral sur- 
face ». 

En 1965, Guépés décrit « au cours de la transformation en feuille d'une glumelle... 
des pièces très allongées qui possèdent ou non vers le milieu un rudiment d écaille médiane 
de la ligule, et qui passent à la morphologie foliaire avec tous les intermédiaires ». Dans 
Poa bulbosa L., il note, de plus, la possibilité de l'existence de « deux ou trois écailles sépa- 
rées », et insiste sur la possibilité de l’ « union » de la lamelle médiane avec la marge mem- 
braneuse de la lemme transformée. En 1969, le mème auteur décrit des modifications ana- 
logues dans la glumelle inférieure transformée d’Agrostis stolonifera L. Dans cette espèce, 
il faut noter la présence de petits faisceaux irriguant la région marginale de la ligule. Ces 
faisceaux peuvent rejoindre le faisceau le plus marginal de la gaine qui passe dans le limbe 
(et non le faisceau le plus marginal de la gaine qui ne passe pas dans le limbe), ou se termi- 
nent vers le bas par une extrémité libre. 


II. OBSERVATIONS PERSONNELLES 


RK ee TI i 
L'examen des lemmes nous en fait distinguer deux sortes ` lemmes dites e ensiformes » 


et lemmes non « ensiformes ». Nous parlerons également de quelques structures tératolo- 
giques concernant les lemmes modifiées en feuilles végetatives. 


1. Le qualificatif e ensiforme » désigne une structure anatomique unifaciale comme celle de certaines 
Liliacées, Iridacées, ete. 
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À. — LEMMES « ENSIFORMES » 


Les glumelles inférieures de quelques espèces tropicales, appartenant toutes à la tribu 
des Paniceae, nous ont montré une structure que nous ne pensons pas avoir été signalée 
antérieurement. Le sommet véritable de la lemme est recourbé du côté ventral, alors que 
le point apparemment sommital est, en réalité, subapical et dorsal du point de vue mor- 
phogénétique. Cette dernière zone, notamment dans le genre Urochloa, peut prendre un 
assez grand développement, édifiant ainsi une sorte d’arête comprimée transversalement. 
Cette structure évoque fortement les feuilles ensiformes que l’on rencontre dans plusieurs 
taxons de Monocotylédones. Il reste à savoir si cette analogie d'aspect recouvre des homo- 
logies véritables. 

Examinons par exemple le développement de la lemme de Paspalum dilatatum Poir. 
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l-2. — Paspalum dilatatum Poir. 1, face adaxiale (a) et schéma de la coupe sagittale d'une fleur fertile (D) ; 
2, coupe sagittale du sommet d'une lemme âgée. | 
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a? Acroceras zizanioides Dandy. 3, vue latérale de la lemme âgée d’une fleur fertile ; 4, coupe sagitt 
de cette lemme, 

3-6. — Urochloa trichopus Stapf. 5, face adaxiale (a) et schéma de la coupe sagittale du sommet d une 
lemme âgée hu ; 6, détail de la coupe sagittale au-dessous de cette lemme. D 

, À : aréte (issue du fonctionnement du méristème dorsal); D : côté dorsal; EN : faisceau Weg 

laire médian de la lemme ; MD : méristème dorsal : MT : méristème terminal (médian); MV : rien 
teme ventral; T : trachéides ; V : côté ventral. 
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(fig. 1-2). Pendant un stade assez long, cette ébauche suit un processus ontogénique banal : 
Us édifie simplement, à partir d’un bourrelet initial, une lame membraneuse dont la base 
embrasse la rachéole de lépillet. Mais quand elle atteint une hauteur d'environ 1,5 mm, 
sa région médio-ventrale subapicale est affectée par des recloisonnements périclinaux qui 
en dédoublent l’assise sous-épidermique. Un peu après, du côté dorsal et au même niveau. 
les cellules sous-épidermiques, remarquables par leur grande taille, se divisent elles aussi 
périclinalement. Dans ces deux zones, il se forme par des divisions successives deux petits 
massifs méristématiques subterminaux, qui s’étendront quelque peu latéralement. Dans 
un stade tardif, l’épiderme ventral sus-jacent de cette zone se recloisonnera anticlinale- 
ment. Brachiaria fulva Stapf nous montre des processus entièrement comparables. 

Les premiers stades du développement de la lemme d’Acroceras zizanioides Dandy 
(fig. 3-4) sont très proches de ce que nous venons de voir, mais sa différenciation morpho- 
génétique se poursuit plus longuement. Du côté ventral, les recloisonnements sous-épi- 
dermiques s'étendent assez largement de façon centrifuge, la prolifération de cette zone 
entrainant l'apparition de deux boursouflures allongées, « insérées » obliquement. Par 
la suite, un amas de trachéides prend naissance à partir des cellules les plus internes de 
la partie médiane de cette zone recloisonnée. Il ne nous a pas semblé que ces trachéides 
se mettent en relation avec la nervation de la lemme, du type habituel. 

Du côté dorsal, on assiste également à un grand développement, plus tardif que le 
précédent, de la zone subdistale recloisonnée, Cependant, son épiderme n'offre rien de par- 
ticulier, à part quelques recloisonnements anticlinaux, alors que les cellules épidermiques 
de son homologue ventral manifestent une alternance régulière de cellules courtes et de 
cellules longues. 

Dans Urochloa trichopus Stapf (fig. 5-6), on observe également la présence simultanée 
de ces trois zones méristématiques, mais leur importance relative n’est pas la mème que 
dans les cas précédents. Dans Paspalum dilatatum Poir., comme dans Acroceras z1zantoides 
Dandy, la zone méristématique médiane correspondant à lébauche primitive prédomine, 
Dans notre Urochloa, vest le méristème dorsal qui va acquérir la prépondérante. Par 
son développement important, il constitue un appendice allongé, apparemment inséré 
subdistalement, du côté dorsal. Le méristème médian, quant à lui, après avoir édifié le 
corps de la lemme, perd son pouvoir de multiplication, bien que phvsionomiquement ses 
cellules aient encore un aspect méristématique. Le troisième méristème ventral a un fonc- 
tionnement limité et ne se manifeste guère que par un dédoublement localisé de | assise 
sous-épidermique. Il faut cependant noter que ses cellules, comme celles issues du méris- 
tème dorsal, et formant « l’arête », se sclérifient, alors que le tissu provenant de la zone 
méristématique médiane reste cellulosique. 

Cette structure est donc plus compliquée que ce que lon a l'habitude de décrire dans 
les Paniceae, où les auteurs considèrent la lemme comme formée par une écaille de consti- 
tution très simple. Le problème est, bien entendu, de savoir quelle valeur il convient d'attri- 
buer aux deux méristèmes, ventral et dorsal, dont nous avons signalé Texistence. Pour 
l'instant, nous ne pouvons qu'attirer l'attention sur certaines similitudes qu ils présentent 
avec les zones ligulaires de la feuille végétative : initiation médiane à partir de l assise 
sous-épidermique et extension centrifuge, modifications épidermiques à leur niveau, appa- 
rition tardive au cours de l’ontogenèse, ete. (cf. Tran et Cusser, 1966c - Than, 1968a : 


Cusser et Tran, 1969 ; Tran, 1971). 
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L'examen, auquel nous allons procéder, des lemmes de types plus habituels, va peut- 
être nous permettre de préciser la signification morphologique de ces zones méristéma- 
tiques, par comparaison avec celles que nous pourrions rencontrer dans d’autres glumelles 
inférieures. 


B. —  LEMMES NON « ENSIFORMES » 


Dans l’examen des lemmes non o ensiformes », il nous a paru normal avant d'examiner 
les lemmes des autres tribus d'étudier au début les « glumelles inférieures » des Bambu- 
soideae, tribu la plus primitive chez les Graminées, et celle où les structures ligulaires 
diverses sont les plus développées dans la feuille végétative (ligules ventrale et dorsale 
membraneuses, développées et plus ou moins vascularisées, appendices latéraux). 


1. Lemmes des Bambusoideae 


La première difficulté à résoudre quand on veut étudier la lemme des Bambusoideae 
est de savoir quelle pièce inflorescentielle est la glumelle inférieure. En effet, contrairement 
à l'opinion courante, l «épillet » des Bambous n’a que de lointains rapports de constitution 
avec ce que lon nomme ainsi dans les autres Graminées, à tel point que les spécialistes 
de cette tribu parlent actuellement de « pseudo-épillet ». 

Comme McCLiure (1934 et 1966) l’a bien mis en évidence, les inflorescences des Bam- 
bous peuvent être regroupées en deux grandes catégories. Dans la première, la « determi- 
nate inflorescence », chaque ramification est terminée par un épillet du type graminéen 
habituel et il n'y existe aucun bourgeon végétatif latéral. Dans la seconde, l’ « indeterminate 
inflorescence », chaque axe florifère se termine par un épillet mais sa partie basale est munie 
de bractées axillant des bourgeons végétatifs, généralement dormants mais qui peuvent, 
après la fructification, se développer en assurant la survie de la plante. Autrement dit, 
cette inflorescence, que l’on rencontre dans les Bambous les plus primitifs, réunit en dessous 
d'une inflorescence principale, un certain nombre de paraclades, végétatives à leur base, 
inflorescentielles à leur sommet. 

Chez quelques Bambusoideae présentant ce dernier type inflorescentiel [la plupart 
des Phyllostachys et Bambusa multiplex (Loureiro) Raeuschel|, les pièces axillantes prê- 
sentent un aspect analogue à celui des feuilles végétatives, quelle que soit leur position 
au sein de l'inflorescence, mais avec un gradient au long de chaque inflorescence partielle, 
la partie laminaire des pièces basales étant beaucoup plus développée que celle des pièces 
distales. 

Nous avons pu étudier une inflorescence de Phyllostachys bambusoides Sieb. et Zucc. 
Le pseudo-épillet (fig. 7) est axillé par une bractée bien développée (ee fait est relativement 
exceptionnel chez les Graminées et ne se rencontre guère de facon habituelle que chez 
Anomochloa marantoidea Brongn.), et porte à sa base une préfeuille bicarénée, elle aussi 
importante. En montant le long de l’axe du pseudo-épillet, on rencontre d’abord quatre 
pièces foliacées axillant des bourgeons végétatifs, puis trois autres pièces, elles aussi pour- 
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vues d'un limbe, axillant, la basale une paraclade, les deux autres une coflorescence ` au- 
dessus trois autres pièces, d'aspect semblable à celui des glumes habituelles, axillent des 
épillets de type normal. 

Îl nous a semblé qu'il n’est pas possible de ne pas homologuer avec les glumelles infé- 
rieures des autres tribus graminéennes les pièces portées par linflorescence principale 
(« Hauptfloreszenz » au sens de TroLr) ou par des inflorescences secondaires (« Coflores- 
zenzen »), qui axillent un axe porteur d'une écaille bicarénée adossée, puis de trois lodicules, 


de trois étamines et d'un ovaire, cet ensemble correspondant de façon exacte à la définition 
A i € 
d'une fleur graminéenne. 
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Gre. 7-9. — Phyllostachys bambusoides Sieb. et Zucc. 


\: 8 : a, face adaxiale d’une lemme âgée à la base 
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d'une coflorescence possédant des appendices latéraux développés ; b lemme distale d'une coflo 
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rescence, la ligule ventrale y apparait comme une petite écaille médiane ; © lemine somnut e 


inflorescence principale, la région pilifère de son sommet (« limbe ») se termine en pointe ` la limite 
d'une houle ventrale norn apparente i N. Coupes sagittales de ces trols lemmes, detail GES TOSIONS 
ligulaires. 


AL : appendices latéraux ; D : côté dorsal, FV ; faisceau vasculaire médian ; LD : Hgule dorsale ; 
| F e E | pw | # Av F ` À a d j s | Kë? eme s 
LV : ligule ventrale ; Sel : sclérenchyme ; V : côté ventral; ZA : zone d'abscission. 
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Nous avons donc étudié deux lemmes, l’une basale, l’autre distale, d'une coflorescence 


et la lemme sommitale de l’inflorescence principale d'un pseudo-épillet de Phyllostachys 
bambusoides Sieb. et Zucc. 
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La première de ces glumelles inférieures (fig. 8a) a une forme très comparable à celle 
d'une feuille végétative. On remarque notamment, dans sa région médiane, la présence 
d’une ligule ventrale membraneuse, et, à la base d’un limbe bien développé, des appendices 
latéraux vaseularisés analogues à ceux de la feuille végétative (Cusser et Tran, 1966c). 
L'autre glumelle inférieure (fig. 8b) de la même coflorescence ne montre pas de véritable 
limbe ni d’appendices latéraux. On note cependant que seule sa région distale, au-dessus 
d'un étranglement souligné par une inflexion des faisceaux marginaux, est chlorophyl- 
lienne. Au niveau de cette constriction, il existe une ligule membraneuse apparaissant 
simplement comme une petite écaille médiane. La troisième lemme (fig. 8c), enfin, ne mani- 
feste extérieurement aucune différenciation morphologique nette, sauf à son quart supe- 
rieur une légère sinuosité des deux nervures marginales. 

Nous avons done entrepris une étude anatomique comparative de lemmes situées à 
ces trois emplacements. 

En coupe sagittale, la première de ces trois glumelles inférieures nous montre qu en 
réalité elle possède aussi une ligule dorsale de faible dimension et peu visible extérieure- 
ment bien qu’elle soit membraneuse (fig. 9a). Son développement nous a semblé très vol- 
sin de celui que nous avons décrit pour la ligule dorsale de la feuille végétative de la même 
espèce (Tran, 1968b). Notamment, seules les deux assises immédiatement en dessous de 
l’'épiderme subissent des recloisonnements, et les divisions de l'épiderme ont peu d'impor- 
tance du point de vue morphogénétique et n’interviennent pratiquement pas dans l’édifi- 
cation de la saillie ligulaire dorsale. Par contre, un phénomène comparable à celui que nous 
avons mis en évidence dans Calamagrostis argentea DC. (rappelons qu’il est dù à un développe- 
ment relativement tardif de l’appareil hgulaire dorsal au cours du développement de la feuille, 
Cf. Trax, 1971) affecte l’ensemble ligulaire dorsal. C’est ainsi que l’on peut distinguer trois 
zones superposées. La région supérieure, où le soubassement prend une grande extension, 
correspond à un bourrelet à l'extrême base du limbe ; la partie inférieure est sous-jacente 
à la sailhe lhgulaire ; entre les deux, on observe une constriction. Cette dernière correspond 
au niveau où s établira secondairement une zone d’abscission, absente dans la feuille vége- 
tative, et qui provoquera la chute de la région terminale de la lemme. L'existence de ces 
niveaux successifs nous permettra lorsque nous étudierons certaines autres lemmes de 
reconnaître des homologies structurelles. 

Du côté ventral, la ligule que nous avons observée en morphologie externe a une cons- 
Utution banale ; elle est d’origine mixte, épidermique et sous-épidermique, conformément 
à ce que nous avons vu pour la feuille végétative des Bambous (Tran, 1968b). Comme du 
côté dorsal, la région ligulaire, au-dessus de la saillie, forme un bourrelet à la base du limbe 
de la glumelle inférieure. Quelques poils lignifiés se développent à partir de cellules courtes 
alternant régulièrement avec des cellules longues non recloisonnées. 

Les structures ligulaires présentées par la seconde lemme sont plus restreintes (fig. 9b). 
Du vote ventral, la petite membrane dont nous avons noté l'existence est d’origine mixte; 
elle aussi, épidermique et sous-épidermique ; elle surmonte un soubassement ligulaire peu 
développé mais où lon observe clairement des recloisonnements périclinaux de | assise 
sous-épidermique. Au même niveau et du côté dorsal, une certaine zone où le sous-épiderme 
est dédoublé et surmonté de cellules épidermiques recloisonnées anticlinalement corres- 
pond à l'appareil ligulaire dorsal bien développé que possédait la lemme précédente. Les 
tence de ces structures, jointe aux particularités morphologiques dont nous avons parlé, 
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permet de reconnaître au tiers supérieur de cette lemme une valeur laminaire, et à sa par- 
tie inférieure la valeur d’une gaine. 

Dans la lemme la plus distale de cette inflorescence, enfin, les structures ligulaires 
sont à peine reconnaissables (fig. 9c), et, si l’on ne disposait pas de tous les intermédiaires, 
il serait osé d’affirmer avec certitude leur existence. En effet, seule la ligule ventrale est 
reconnaissable à un dédoublement très localisé de l’assise sous-épidermique et à la différen- 
ciation en aiguillons lignifiés, sihcifiés à leur sommet, des cellules courtes de l’épiderme 
sus-jacent. Du côté dorsal, rien ne permet d'assurer la présence d’un appareil ligulaire. 

Le pseudo-épillet de Phyllostachys bambusoides Sieb. et Zucc. est donc plein d'ensei- 
gnements en ce qui concerne la réduction progressive des appareils hgulaires lorsque l’on 
passe de la feuille végétative à la lemme axillant l’épillet le plus haut placé sur linflores- 
cence. On assiste de façon très graduée à la disparition des appendices latéraux de la base 
du limbe, puis à la réduction en largeur d’abord, en hauteur ensuite, des saillies ligulaires, 
les soubassements ne perdant qu’en dernier lieu de leur importance. Par ailleurs, l'appareil 
lgulaire ventral régresse moins vite que son homologue dorsal. Enfin, d'après ce que nous 
venons de voir, il nous est possible d’affirmer que la lemme la plus distale, simple écaille 
en apparence, est en réalité l’homologue d’une feuille végétative complète. Nous aurons 
à revenir sur ce point. 

La rareté des inflorescences de Bambusoideae ne nous a pas permis l'étude anatomique 
de pseudo-épillets d’autres espèces. D’après une étude morphologique faite sur les échan- 
tillons de l’herbier du Muséum de Paris, nous pensons cependant pouvoir affirmer que 
la grande majorité des Phyllostachys montre des phénomènes tout à fait comparables — 
à l'exception, semble-t-il, de Phyllostachys nidularia Munro, et de P. heteroclada Oliv., 
espèces dont les inflorescences sont extrêmement contractées en pseudo-capitules et cer- 
tainement plus évoluées que dans les autres espèces du même genre. 


9 Autres lemmes non « ensiformes » 


Les Bambusoideae mises à part, il existe quelques Graminées dont la lemme présente 
des structures ligulaires visibles en morphologie externe. 

Une ligule ventrale membraneuse est particulièrement apparente un peu en dessous 
des sinus séparant les arêtes d’Echinaria capitata Desf. (fig. 10). Souvent fimbriee à sa 
marge supérieure, elle se poursuit par des décurrences ligulaires dont la base s'arrête vers 
le cinquième inférieur du corps de la lemme. Du côté dorsal, aucune structure hgulaire 
n'est visible extérieurement. 

Nous avons pu suivre en coupe sagittale l’'ontogénie de cette houle ventrale (fig. LD). 
Elle se manifeste d’abord par des recloisonnements, périclines puis antichines, de l'assise 
sous-épidermique, mais ces divisions, bien qu'elles s'étendent latéralement, ne consti- 
tuent jamais un soubassement important. Par contre, des divisions, d’abord antichines 
puis périchines et obliques, de l’assise épidermique édifient assez rapidement une saillie 
hgulaire nette, Au fur et à mesure que le corps de la lemme s allonge, les vagues mitotiques 
centrifuges sont reprises par la zone de croissance intercalaire et ıl se forme des décurren- 
ces hgulaires, selon un processus analogue à celui que nous avons cité à plusieurs reprises 
pour la feuille végétative (voir notamment Cusser et Tran, 1969). 
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| Fre 10-411. — Lemme d'Echinaria capitata Desi. 

10, stades successifs du développement morphologique de la ligule ventrale membraneuse de la lemme ; 
11, stades successifs de lontogenèse anatomique de cette ligule (coupes sagittales). La ligule dorsale 
non apparente de la lemme est limitée à son soubassement (c). 

Chl : chlorenchyme ; LD : ligule dorsale ; LV : ligule ventrale ; Sel : sclérenchyme. 


La région dorsale située au même niveau nous a montré, dans les premiers stades du 
développement de la lemme, un soubassement ligulaire résultant du dédoublement de 
l’assise sous-épidermique. Quand les subules commencent à s'accroître en épaisseur, il 
en résulte une certaine désorganisation de ce soubassement dont les alignements cellulaires 
perdent de leur netteté. Par contre, dans les sinus intersubulaires, il existe un très leger 
bombement révélant en morphologie externe la présence d'un appareil ligulaire dorsal. 
Remarquons que cette « fragmentation » de l'ensemble ligulaire rappelle ce que nous avons 
vu dans la feuille végétative de Sieglingia decumbens (1) Bernh. (Tran, 1974). 

Quelques espèces du genre Stipa dont les lemmes, comme celle d’EÉchinarta capitata, 
ont des arêtes terminales, présentent également un appareil ligulaire membraneux, visible 
de l'extérieur, mais on l'observe du côté dorsal de la lemme. Nous avons pu l'étudier dans 


Stipa intricata Godr. (fig. 12) et S. setigera Presl. 
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12. — Lemme âgée de Stipa intricata Godr., ligule dorsale vue des faces adaxiale (a) et abaxiale ib) de Fa 
lemine et schéma d'une coupe sagittale ui de la Jemme. [Le sommet de la lemme, au-dessous de la 
zone de désarticulation de l'arête, présente deux renflements résultant de nombreux dédoublements 
de l'assise sous-épidermique. Ils constituent les soubassements hgulaires ventral et dorsal, celui du vote 
dorsal nettement développé est surmonté d'un grand trichome.) dëi | | 

Coupe sagittale d'une lemme jeune de Stipa eapillata À, détail des régions hgulaires, 

Lë = Coupes sagittales de lemmes de Bromus grossus Desf. var. eburonensis Tournay. 14-16, stades 

successifs de l'ontogenése des ligules ventrale et dorsale {la ligule ventrale est membraneuse et la dorsale 

reste à l’état de soubassement) : 17. coupe d'un éperon assez jeune extrème base de la laee aas tal 
de la lemme). sté 

À : arête ; D : côté dorsal (face abaxiale) ; Ep : éperon ; LD : ligule dorsale ; Le : lemme ; V : côté 
ventral (face adaxiale) : ZA : zone d'articulation de la fleur. 
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Des coupes sagittales d’une lemme adulte montrent un renflement assez net, Juste 
en dessous de la zone de désarticulation de l’arête. Du côté dorsal, des dédoublements repe- 
tés de l’assise sous-épidermique, et quelques recloisonnements périchinaux de l’épiderme, 
constituent une saillie ligulaire surmontant un important soubassement. Une rangée de 
trichomes hgmifiés de forte taille couronne cette saillie. 

Mais — ce que l'examen externe ne laissait pas prévoir — ıl existe également un sou- 
bassement ligulaire ventral, résultat de divisions sous-épidermiques. H constitue le ren- 
flement adaxial de la base de l’arête, caractéristique de ces plantes. 

Quelques autres Stipa, bien que ne possédant pas de structures ligulaires aisément 
remarquables sur leur lemme, en sont cependant pourvus. Ces espèces, dont la glumelle 
inférieure porte une arête terminale caduque, sont munies, en dessous de la zone de désar- 
ticulation de cette arête, d’une sorte de coussinet de taille souvent importante. L'étude 
anatomique de cet organe montre qu'il correspond en réalité à deux zones distinctes de 
recloisonnements, l’une ventrale et l’autre dorsale, Dans ces deux cas, apparaît un dédou- 
blement de l’assise sous-épidermique qui s'étend de façon centrifuge, édifiant un ensemble 
semi-cireulaire de cellules reeloisonnées, Nous avons figuré cet aspect pour Stipa capullata 
L. (fig. 13). 

L’homologation de ces deux ensembles cellulaires avec les structures observées dans 
Stipa intricata Godr. ne semble pas faire de doute. On doit tenir pour certain qu'il s'agit 
de soubassements, dorsal et ventral, d'appareils ligulaires dont les saillies ne se développent 
pas. Dans le cas de Stipa intricata Godr., par conséquent, comme dans celui de A, capillata 
L., l'arête terminale de la lemme est indubitablement lhomologue du limbe de la feuille 
végélative, et le corps de la lemme correspond à la gaine ; leur limite est bien marquée par 
l'existence de formations ligulaires. 

Une structure un peu plus compliquée nous est montrée par la petite tribu des Pappo 
phoreae. Nous avons donné précédemment des études morphologique (Tran et CUSSET, 
1906a) et anatomique (Tran, 1970) sur les lemmes de quelques Pappophorum. Rappelons 
par exemple, et par comparaison avec les cas précédents, que chez P. avenaceum Lindl. 
in Hitche., on est en présence de deux ensembles hgulaires : lun ventral, membraneux, 
avec une saillie importante, l’autre dorsal, réduit à son soubassement. 

L'existence de ces ensembles ligulaires nous permet, là encore, de déterminer les homo- 
logies entre la lemme et la feuille végétative. La partie basale de la glumelle inférieure, en 
dessous de la zone ligulaire, équivaut à la gaine de la feuille végétative, et le reste de la lemme 
au hmbe. On remarque immédiatement que la région à valeur laminaire de la lemme est 
beaucoup plus complexe que dans les cas précédents ; elle comprend en effet une partie 
non négligeable, au-dessus de la zone à valeur hgulaire, du corps de la lemme et l’ensemble 
des subules qui la surmontent. 

Les Pappophorum nous fournissent done un exemple de feuille, inflorescentielle 1l 
est vrai, où la partie supérieure du limbe est « divisée » en éléments sépares. 

Une structure assez voisine va nous être fournie par Promus grossus Desf. var. eburo- 
nensis lournay (B. arduennensis), dont la lemme possède, au-dessus d'une membrane 
ventrale en croissant, trois subules terminales. On y remarque de plus, ce qui n'existait 
pas dans le cas des Pappophoreae, à l'extrême base de la face abaxiale, une protubérance 
que nous nommerons o éperon ». 


Quand on suit l’ontogénie de la lemme de cette espèce (fig. 14 à 16), on note, aprés 
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un stade où l'ébauche se développe comme une simple lame, un allongement, tout d'un 
coup rapide, de son extrémité terminale. C’est elle qui fournira les arêtes de la lemme adulte. 
Sensiblement à cet instant apparaissent, du côté abaxial et du côté adaxial, un peu en des- 
sous de cette zone d'mtense élongation, des dédoublements médians des assises sous-épi- 
dermiques. Du côté dorsal, ces recloisonnements resteront limités, et n’édifieront qu'un 
massif assez restreint, ne se traduisant pas en morphologie externe, encore que l’épiderme 
sus-jacent subisse quelques divisions anticlinales. 

Du côté ventral, par contre, il se produira aussi un dédoublement de l'assise épider- 
mique qui prohiférera assez rapidement, constituant, conjointement avec des cellules issues 
des recloisonnements sous-épidermiques, une saillie ligulaire. Mais le trait le plus original 
de cette lemme est la présence d'un éperon basal (fig. 17). Ontogéniquement, il provient 
essentiellement de recloisonnements de l’assise sous-épidermique abaxiale et d'une ou deux 
assises sous-Jacentes, Simultanément, les cellules épidermiques qui le revètent se divisent 
anticlinalement et adoptent une allure palissadique. 

L'interprétation morphologique de ces structures est, là encore, éclairée par les cas 
précédents. Les appareils ligulaires, dorsal et ventral, ont la même structure que dans les 
Pappophoreae. S’y surajoute la présence d’un éperon, extension basale de la face abaxiale 
du territoire à valeur vaginale de la lemme. Nous n’avons pas observé d'équivalent de cette 
formation dans la feuille végétative graminéenne. 

Elle existe cependant dans la lemme de quelques autres Graminées. Par exemple, nous 
décrirons, dans le genre Festuca, celle de F. Mairei Saint-Yves dont nous avons pu suivre 
l'ontogénie de la glumelle inférieure. 

En ce qui concerne la formation et le développement de la glumelle inférieure, les 
stades que nous avons observés sont tout à fait comparables à ce que nous avons vu précé- 
demment pour les Stipa dont les appareils higulaires n’existaient qu'à l'état de soubasse- 
ment. La seule différence notable réside dans le faible développement que prend la partie 
laminaire de la olumelle inférieure, qui ne fournit qu une arête de faible dimension. 

Elle s’en distingue par contre par l'apparition, alors que la lemme mesure environ 
250 u, d’un dédoublement de l'assise sous-épidermique dorsale à son extrème base. Dans 
cette zone recloisonnée, la région inférieure et la région supérieure vont se comporter diffe- 
remment. Très tôt, des divisions périclines affectent les cellules, issues des recloisonnements 
précédents, de la région inférieure ; leur succéderont des mitoses obliques aboutissant à 
la création d’un massif où les cellules restent de faible dimension, ce qui entraîne, dans la 
lemme adulte, une position en retrait par rapport à la région supérieure dont les cellules, 
après s'être activement multipliées à partir des mitoses périclines, acquièrent de grandes 
dimensions et provoquent la formation d'un bourrelet notable, l'éperon. C'est au niveau 
de la région inférieure que se produira ultérieurement la désarticulation de lépillet. 

On sait que le mode de caducité de lépillet est le critère systématique fondamental 
qui a permis la subdivision des Graminées en Panicoideae et en Pooideae. Le type de désar- 
ticulation des Pooideae semble résulter, d'après les sondages que nous avons faits, de lappa- 
rition d'une zone à petites cellules, analogue à celle que nous venons de décrire dans Fes- 
tuca. Nous ne pouvons cependant insister dans ce travail sur ces faits dont l'intérêt bio- 
Ogique est évident car ils déterminent la constitution des diaspores. | 

Jusqu'à présent, nous avons décrit des lemmes à arêtes terminales dont les appareils 
higulaires sont soulignés par une saillie membraneuse ou n'existent qu'à l’état de soubasse- 
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ment. Il existe cependant quelques plantes dont l'élément ligulaire, visible en morphologie 
externe, consiste en un alignement de trichomes. Nous avons récemment (Tran, 1970) 
décrit une ligule ventrale, constituée par un soubassement d’origine sous-épidermique 
surmonté de modification en trichomes des cellules courtes de l’épiderme sus-Jjacent, dans 
Triticum aestivum L. et certains Aegilops dont la lemme est terminée par une arête unique 
(A. ventricosa Tausch.) ou par trois arêtes (A. crassa Boiss.). Chez ces Aegilops, 1l existe, 
un peu au-dessous de la base de l’arête unique ou médiane, deux appareils hgulaires, ven 
tral et dorsal. 

L'appareil hgulaire dorsal apparaît relativement tard au cours de lontogénie, et son 
développement reste limité. Dans une lemme âgée, on n'observe guère sa présence que par 
quelques recloisonnements périclines de l'assise sous-épidermique, vis-à-vis de l'appareil 
hgulaire ventral. Ce dernier est beaucoup plus important, tirant son origine de trois ou qua- 
tre dédoublements successifs de lassise sous-épidermique, affecté ensuite par des recloi- 
sonnements périclhines (Trax, 1970, fig. 8 et 9). Ces appareils ligulaires ventraux ont donc 
une constitution tout à fait analogue à celle que nous avons rencontrée dans la feuille vége- 
tative des Echinochloa (Tran, 1968). 

Les glumelles inférieures dont nous avons parlé jusqu’à présent se terminent toutes 
par une ou plusieurs arêtes, qui, avec la partie supérieure du corps de la lemme, sont homo- 
logues du limbe de la feuille végétative. Il nous reste à voir ce qui se passe dans le cas 
de lemmes à arête dorsale, ou mutiques. 

L'exemple le plus classique de lemme à arête dorsale est celui des Avoines ; ainsi avons- 
nous étudié Avena fatua L. (fig. 18). Jusqu'à ce qu'elle atteigne une longueur totale d'envi- 
ron 0,1 mm, l’ébauche de lemme a une forme d’abord semi-cireulaire puis ovale. Ce n'est 
guère qu'au stade de 0,15 mm, qu'apparaît une certaine différenciation. Le sommet de 
cette ébauche se caractérise essentiellement par une élongation dans le sens du osrand axe 
de l ébauche, alors que sa partie inférieure s'étend surtout transversalement. Il se forme 
ainsi deux zones, l’une supérieure en triangle étroit, et Pautre inférieure, ovale, séparées 
par une inflexion des marges. 

C'est au stade de 0,2 nm que se manifestent les premières divisions qui mettent en 
place les appareils ligulaires de cette lemme. Ainsi que Cannon (1900) la fort justement 
observé, un ensemble ligulaire ventral se développe à la base de la face ventrale de la région 
supérieure de la lemme. En coupe sagittale, nous avons noté que cette initiation résulte 
d'abord d'un dédoublement périclinal d’une zone assez restreinte de l'assise sous-éprder- 
mmque, mais surtout des recloisonnements d'un ensemble de trois ou quatre cellules epr 
dermiques superposées. 
| La plus Supérieure de ces cellules se divise d’abord périclinalement, tandis que les deux 
inférieures subissent des mitoses obliques. Les cellules-filles de ces recloisonnements vont 
donc constituer assez rapidement un bourrelet, redressé vers le haut de Fébauche dès son 
plus Jeune âge. Par la suite, le soubassement ligulaire ne prendra guère d'extension per 
pendiculairement au grand axe de la lemme, mais il proliférera sur ses deux marges. Par 
contre, le tissu de nature épidermique subit de très nombreux recloisonnements et Cons- 
titue rapidement une membrane bien nette. | 

Tandis que se développent ces phénomènes, une zone de croissance intercalaire inte- 
resse la base de la partie supérieure de la lemme, juste au-dessus de l'appareil ligularre 
ventral et d'un ensemble houlaire dorsal, limité à son soubassement et qui restera toujours 
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discret. Cette première zone de croissance intercalaire entraîne par son fonctionnement 
un allongement rapide de la partie supérieure de la jeune lemme, L'arête en résultera. 

Simultanément, une seconde zone de croissance intercalaire affecte le sommet de la 
région inférieure de cette ébauche. Par un phénomène tout à fait analogue à celui dont nous 
avons plusieurs fois noté l’existence dans la feuille végétative graminéenne, les divisions, 
qui se relaient de façon centrifuge, de l'appareil hgulaire ventral atteignent les marges 
de la lemme juste avant que cette deuxième zone de croissance intercalaire ne commence 
son fonctionnement. H en résulte une reprise de ce tissu d’origine hgulaire par les recloison- 
nements orientes perpendiculairement au grand axe de la lemme, et donce la formation de 
fausses marges ligulaires. 

Cette ontogénie se déroule alors que la longueur totale de la lemme est de l'ordre de 
3 mm, mais sa région basale n’a encore atteint que 0,5 mm, l'arête précédant le corps de 
la lemme, comme le limbe précède la gaine, dans le cours de son développement. C'est alors 
que va intervenir un processus de croissance qui assurera à la Jeune lemme l'acquisition 
de sa forme définitive. Les marges supérieures de la région basale, bordées par du tissu 


` 
Frc. 18-22. 
18, — Lemmes d' Avena fatua L., stades successifs du développement morphologique de la lemme (à arte 
dorsale, voir explications dans le texte). | e ! 
19-22, — Différents types de lemmes âgées à arête dorsale. 19, Bromus arvensis L. ; 20, Alopecurus myo- 


surotdes Huds. ; 21, Lagurus ovatus LL: 22, Tetrapogon spathaceus Hack. o | | | 
F : faisceaux vasculaires de la lemme : FV : faisceau vasculaire médian se différençciant à partir 
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d un point nodal situé au sommet de l'arête ; LV : ligule ventrale ; Pe : procambium. 
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ligulaire, qui jusque là avaient sensiblement un tracé rectiligne, perpendiculaire à l'arète, 
sont affectées par des mitoses obliques qui les soulèvent parallèlement à cette arête, déter- 
minant ainsi la formation d’oreillettes de gaine. La saillie ligulaire ventrale est, elle aussi, 
intéressée par l'action du méristème intercalaire qui provoque l'extension des oreillettes 
de gaine, et s'allonge en même temps. 

Une lemme adulte d’ Avena fatua L. (fig. 18e) comprend donc un certain nombre d'élé- 
ments dont nous avons pu suivre l’origine et l’évolution ontogénique. L’arête correspond, 
dans sa totalité, à la partie supérieure de l’ébauche ; il ne semble exister aucun obstacle 
à ce que nous lui attribuions une valeur laminaire, puisqu'elle surmonte les appareils hgu- 
laires. I] ne fait aucun doute que la région du corps de la lemme située en dessous de « linser- 
tion » de l’arête a une valeur de gaine. Les faits sont un peu plus complexes en ce qui con- 
cerne la région supérieure de ce corps. En effet, sa région médiane, qui d'ailleurs ne com- 
prend que deux ou trois assises cellulaires, est originaire de l'appareil ligulatre ventral 
dont elle constitue la saillie ; ses régions latérales répondent parfaitement à la notion d’oreil- 
lette de gaine, telle que nous l'avons définie dans un article précédent (Tran et GUSSET, 
1966a). 

Les autres Graminées dont la lemme porte une arête apparemment dorsale, et dont 
nous avons pu suivre l'ontogénie, nous ont fourni des faits analogues à ce que nous venons 
d'exposer à quelques petites différences près. C’est ainsi que les oreillettes de gaine de la 
lemme de Bromus arvensis L. (fig. 19) ont une importance faible, ne prenant qu'une exten- 
sion modérée, alors que dans divers Aira, ou Alopecurus myosuroides Huds. (fig. 20), elles 
s'allongent considérablement, ce qui place l’arête en une position semblant basale. Dans 
Lagurus ovatus L. (fig. 21), nous avons rencontré un terme extrême de ce développement, 
les oreillettes constituant des appendices allongés que l’on considère parfois comme des 
subules. Par contre, dans T'etrapogon spathaceus Hack. (fig. 22), dont les oreillettes sont 
presque inexistantes, les décurrences ligulaires sont fortement marquées. Dans les lemmes 
des épillets basaux de l’inflorescence, elles portent de longs poils soyeux silicifiés, alors 
que dans les épillets supérieurs, elles se développent en de véritables ailes hyalines. Remar- 
quons aussi qu'il est souvent possible de reconnaître à la structure de leur épiderme (forme 
et disposition des trichomes) la délimitation entre les tissus, d'origines lhigulaire et vaginale, 
de la lemme. Nous n’insisterons pas ici sur ces faits que nous examinerons dans une publi- 
cation ultérieure. 

Par contre, il nous semble indispensable de dire quelques mots de la lemme sı parti- 
cuhère de Corynephorus canescens (L.) P. B. (fig. 23). | 

Les premiers stades de son développement sont identiques à ce que nous avons observe 
dans Avena fatua L. C’est ainsi que les ébauches lemmaires de ces deux espèces ne sont 
pratiquement pas reconnaissables jusqu'à ce qu’elles atteignent une longueur totale de 
200 u. A ce stade, la partie supérieure qui donnera l’arête est déjà bien différenciée et sur- 
monte un corps lemmaire qui embrasse la rachéole de l’épillet. C’est à ce moment que 
commence initiation de l'appareil ligulaire ventral. Sa croissance se poursuivra d'une 
façon analogue à celle des exemples précédents ; il édifiera notamment la région médiane 
de la partie supérieure de la lemme, entre deux zones équivalant à des oreillettes de gaine. 

Les différences résident en plusieurs structures particulières qui se différencient aw 
dépens de l'arête et de la base de la lemme. Alors que l’arête atteint 0,5 mm environ, il 
se développe à son tiers inférieur une couronne de trichomes de grande taille qui se sclé- 
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Fic. 23. Stades successifs du développement morphologique de la lemme de Corynephorus canescens "TJ. 
P. B. Le faisceau vasculaire médian de la lemme se différencie à partir d'un point nodal imarqué par 
une croix) (d) près du sommet de l’arête. La colonne de larête chez la lemme âgée est torsadée te), 


et séparée de la subule par une couronne de trichomes (détail fig. 2%). 
G : colonne ; Ep : éperon ` FV : faisceau vasculaire de l'arête devenant le faisceau médian de la 


lemme ; LV : ligule ventrale ; S : subule. 


rilieront (fig. 24). Ces productions sont uniquement épidermiques et n entrainent pas de 
recloisonnements dans les tissus sous-jacents. Il existe, cependant, un renflement à ce niveau : 
sa présence résulte simplement de la croissance isodiamétrique des cellules sous-épidermiques 
el parenchymateuses, alors qu'elle est orientée parallèlement au grand axe dans les autres 
régions de l’arête. Ultérieurement, cette différenciation apparaîtra, en séquence basipete, 
dans toutes les cellules épidermiques situées au-dessous de cette couronne, première formée, 
ce qui confère à la région inférieure de l'arête un aspect de colonne torse. 

Une seconde particularité de Corynephorus canescens (L.) P. B. consiste dans les modi- 
fications de l'épiderme abaxial de la base de la glumelle (fig. 25). Avant même la différen- 
ciation en cellules longues et cellules courtes, toutes les cellules de cette région zs alongent 
fortement en trichomes. Les plus inférieurs d'entre eux restent joints en une palette ben: 
circulaire qui simule un éperon basal du type de celui décrit dans Festuca Mairet Samt- 
Yves ; les autres donnent une plage de longs poils grèles qui finissent par se henifier. 

L'existence d'appareils ligulaires (dont le dorsal reste à l'état de soubassement}, notam- 
ment, et l’ontogénie que nous avons décrite nous permettent d écarter de façon certaine 
la possibilité que la structure en couronne de trichomes, portée par l'arête, puisse correspon- 
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24-25. Lemme assez jeune de Corynephorus canescens (1) P. B. 24, coupe longitudinale au niveau de la 
couronne de trichomes au sommet de la colonne de l'arête ; 25 (a et b), coupes sagittale et transversale 
de l'éperon, 
26. — 


olium perenne lL. Schéma de coupe sagittale d'une fleur jeune montrant le niveau de la ligule ett" 


trale de la lemme fa); coupes sagittales de lemme, stades jeune et âgé de la hgule ventrale (b et c). 
D : côté dorsal ; Ep : éperon ; LN: 


pae | ligule ventrale ; Pe : procambium ; V : côté ventral ; ZA : zone 
d'articulation de la fleur. 


VALEUR MORPHOLOGIQUE DES LEMMES DE GRAMINÉES al 
dre à la ligule de la feuille végétative, comme certains auteurs lont suggéré. Ainsi que dans 
les cas précédents, la totalité de larête a une valeur laminaire. 

Le dernier cas à examiner est celui des glumelles inférieures mutiques, où Fabsenee 
d'une arête pourrait, a priori, permettre de penser que rien d'’'homologue à un limbe ne 
joue un rôle dans leur constitution. Jusqu'à présent cependant, seule la morphologie externe 
des lemmes de ce type a été examinée par différents auteurs, et leur affirmation de l'absence 
de l'appareil ligulaire ne repose sur aucune étude anatomique. 

Nous avons repris cette question, notamment par l'examen de la lemme de Lolium 
perenne l. subsp. perenne, qui ne présente ni membrane ni trichome, et done représente 
lun des cas où personne ne peut soupçonner l'existence d’un ensemble ligulaire. Cependant. 
des coupes sagittales de la glumelle inférieure (fig. 26), même adulte, montrent à évidence 
la présence, dans la région moyenne et médiane de la lemme, d’un soubassement ligulaire 
ventral. İl résulte d’un dédoublement de l'assise sous-épidermique, suivi de divisions anti- 
chnales. On remarque de plus que la structure de l’épiderme ventral varie à ce niveau. 
Au-dessous, ses cellules sont allongées, sans aucune différenciation particulière, alors qu'au- 
dessus il existe une alternance régulière de cellules courtes et de cellules longues. On sait 
que la première structure est caractéristique des régions ventrales de la gaine, alors que 
la seconde se rencontre dans l’épiderme ventral du limbe (Prar, 1936). 

I] nv a donc aucune raison de ne pas reconnaître l'existence d’un appareil higulaire, 
bien qu'il soit discret, dans la lemme de Lolium perenne TJ... dont la région inférieure est, 
par conséquent, à valeur vaginale, alors que sa partie supérieure est l'homologue d'un limbe. 
En suivant, comme nous l'avons fait. l’ontogénie de cette lemme, on voit que son aspect, 
si différent de celui de la lemme d’ Avena fatua L. ou d’Echinaria capitata Desf., ne corres- 
pond pas à une différence de valeur morphologique, mais à des modifications au cours de 
la morphogenèse, et notamment à une différenciation moins poussée, avant que la lemme 
n'atteigne une longueur de 2004, entre ses régions supérieure et inférieure. 

Enfin, rappelons la structure composite des glumelles inférieures en Cutricule » des Lep- 
laspis, que nous avons montrée pour L. cochleata Thwaites (Cusser et Trax, 1966). L appa- 
reil ligulaire ventral v prend une grande extension, et par un mécanisme analogue à celui 
qui existe dans la feuille végétative des Melica, assure la fermeture de la gaine. La diffé- 
rence essentielle réside dans le peu de développement que prend la zone laminaire par rap- 
port au tissu vaginal qui constitue la plus grande partie de « Putricule ». 


C. — Cas TÉRATOLOGIQUES 


Divers auteurs ont déerit des appareils higulaires « tératologiques », dans les cas 
de « prolifération » ou de « viviparie » des épillets de plusieurs Graminées, où Us considèrent 
que les lemmes sont transformées en feuilles végétatives. | 

L'exemple le plus classique des proliférations des épillets est sans conteste celui de 
Poa alpina L. var. vivipara L. Nous en avons done examiné des échantillons dig. 211. 

Le premier problème à résoudre est de savoir quelles sont, parnu les pièces foliacées de 
tels épillets prolifères, celles qui correspondent aux lemmes des épillets normaux. Divers 
auteurs, à ce qu'il nous a paru, ont assimilée toutes ces pièces foliacees à des lemmes. Nous 
ne pensons pas que cela soit possible. En quoi, en eflet, consiste cette prolifération ? L apex 
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Fre 27. — Différentes structures de lemmes d'un épillet prolifére de Poa alpina L. var. vwipara L. Vue 
latérale d'une lemme non modifiée (a) : vue adaxiale des lemmes modifiées avec formation d'une ligule 
ventrale membraneuse (b-f) {voir explications dans le texte). 
DI : décurrence ligulaire ; LV : ligule ventrale ; ML : marge laminaire. 
éven- 


caulinaire, après un long stade végétatif, devient inflorescentiel le temps de fournir 
tuellement des préfeuilles d’inflorescence et les glumes. Immédiatement après, 1l fonctionne 
de nouveau de façon végétative et initie des ébauches dont la nature foliaire est de plus 
en plus affirmée. Seule la plus inférieure de ces formations correspond de façon certaine 4 
une lemme, dont elle a d’ailleurs parfois la morphologie, les pièces foliacées supérie 
produites par un apex redevenu végétatif ne pouvant, selon nous, être comparées qu'à des 
feuilles et non à des pièces florales, Nous n'avons done tenu compte que de la pièce située 
immédiatement au-dessus des glumes des épillets prolifères. 

La lemme de Poa alpina l., à l’état normal, a une structure que nous devons déeri 
elle se caractérise par deux importantes régions latérales translucides encadrant une pa! 
médiane chlorophylhenne. Il faut remarquer que ces zones membraneuses n'atteigne 
pas la base de la lemme, et que leur développement est de plus en plus important quan 
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on se rapproche de son sommet. Anatomiquement, elles sont formées d’une ou de deux 
assises cellulaires seulement : le mésophylle est donc très réduit dans la partie supérieure 
de la lemme où on n'en rencontre qu'autour de la nervure médiane. L'extrême base de 
la lemme, par contre, montre une anatomie bien différente, le parenchvme s'étendant 
jusqu à la marge. En coupe sagittale, on se rend facilement compte que le niveau où s’inter- 
rompt la bordure membraneuse est celui du soubassement ligulaire ventral, l'appareil 
hgulaire dorsal ne semblant pas développé. 

Le degré de transformation de la lemme, par rapport à la structure normale, est varia- 
ble. Quand elle est peu modifiée, la première remarque à faire est que le niveau du soubassement 
hgulaire est beaucoup plus élevé, et par conséquent qu'il v a un développement plus important 
de la gaine par rapport au limbe. Corrélativement, les régions latérales membraneuses 
sont beaucoup moins développées, puisqu'elles ne bordent pas la partie vaginale. 

Un stade un peu plus modifié en direction de la structure végétative est celui où lappa- 
reil hgulaire ventral développe, non seulement un soubassement, mais aussi une saillie 
hgulaire membraneuse, d’origine épidermique. Dans ce cas, les marges de la lemme modifiée 
présentent des régions membraneuses d'aspect analogue mais de valeurs non homologues. 
Celles qui bordent l'extrémité supérieure de la lemme modifiée, à valeur laminaire, corres- 
pondent aux marges translucides de la partie laminaire de la lemme normale, Par contre, 
alors que la partie vaginale de la lemme normale n'est bordée par aucune aile membra- 
neuse, son homologue de la lemme modifiée présente de fortes décurrences ligulaires dont 
l'origine est entièrement comparable à ce que nous avons vu lors de l'étude de la feuille 
végétative (voir la Bibliographie de Cusser et Trax, 1969). Dans ces lemmes modifiées, 
cependant, le développement de la saillie ligulaire est beaucoup plus tardif que dans la feuille 
végétative et ne se manifeste que pendant les derniers recloisonnements du soubassement 
hœulaire : cette saillie apparaît alors comme deux petites écailles en continuité avec les 
décurrences ligulaires. 

(Quand la transformation dans le sens végétatif de la lemme est plus poussée — et 
il existe tous les intermédiaires entre une lemme normale et une pièce entièrement semblable 
a une feuille végétative — on assiste progressivement à l'extension de deux phénomènes. 
Tout d’abord l’époque d'apparition de la saillie ligulaire est de plus en plus précoce ; il 
s'ensuit un développement de plus en plus important de cette sailhe qui ne tarde pas à 
former une lame continue en travers de la lemme modifiée. D'autre part, la part prise par 
la gaine dans la constitution de la lemme est de plus en plus importante, de la lemme nor- 
male jusqu’à la lemme modifiée où la saillie ligulaire est continue ; cependant, quand la 
tendance végétative est plus accentuée, la partie laminaire reprend de son importance 
relative aux dépens de la gaine, pour aboutir aux proportions que lon rencontre habı- 
tuellement dans la feuille végétative. Corrélativement, les régions latérales membraneuses 
de la partie laminaire de la lemme perdent de leur importance pour finir par disparaitre 
complètement. En d’autres termes, plus la lemme modifiée se rapproche de la structure 


végétative, plus le mésophylle chlorophylhen s'étend. 
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(IL CONCLUSIONS : INTERPRÉTATIONS MORPHOLOGIQUES 


À. — LEMMES NORMALES 


L'examen auquel nous venons de procéder nous révèle une grande homogénéité de 
constitution entre les différentes lemmes, qu'elles soient aristées ou non. 

Dans certains cas exceptionnels (Phyllostachys bambusoides Sieb. et Zuce.), cest en 
morphologie externe que la lemme apparaît comme homologue d’une feuille végétative 
complète, avec ses gaine, limbe, appareils ligulaires, ventral et dorsal, et appendices late- 
raux. Cependant de façon générale, ces différentes régions se développent moins et on ne 
peut en reconnaître la délimitation que par des méthodes anatomique et ontogénique. 


A 


1. Dans les lemmes à arêtes terminales (Stipa, Bromus grossus Desf. var. eburonensts 
Tournay, Triticum), la région supérieure, qui correspond à l’arête, ou aux arêtes, et à la 
partie la plus supérieure du corps de la lemme, est homologue du limbe d’une feuille vége- 
tative, la région inférieure, d'une gaine. Entre les deux, les appareils hgulaires ont un deve- 
loppement variable. Dans Bromus grossus Desf. var. eburonensis Tournay, l'appareil ven- 
tral apparaît sous forme d'une membrane ; dans Stipa intricata Godr., au contraire, c'est 
Pensemble dorsal qui a une certaine extension ; dans Triticum aestivum L., la saillie ligu- 
laire ventrale ne se manifeste qu’en un alignement de trichomes ; dans Stipa capillata l., 
enfin, les ensembles ligulaires restent à létat de soubassement. 

Il ne faudrait cependant pas assimiler automatiquement les arêtes terminales à un 
limbe. Dans Urochloa trichopus Stapf, le sommet de ébauche se retrouve en position ven- 
trale dans la lemme adulte, et cest un développement considérable du soubassement ligu- 
laire dorsal qui fournit le mucron apparemment terminal. Les glumelles que nous avons 
qualifiées dv ensiformes » ont une structure identique et sont presque entièrement consti- 
tuées par l'équivalent d'une gaine. Leur petite crête sommitale correspond à la fois aux 
ébauches de hmbe et d'appareils ligulaires ventral et dorsal ne se développant pas. 


2. Les glumelles mutiques du type habituel (Lolium perenne L.) sont, elles AUSSI, 
homologues d'une feuille végétative entière, mais la région à valeur laminaire v est þeau- 
coup plus développée, bien que leur aspect externe soit analogue aux cas précédents. On 
ne peut done pas se fier au seul examen externe d'une glumelle inférieure pour délimiter 
les différentes zones qui la eomposent, celles-ci variant d'importance relative selon les 
processus morphogénétiques. 

3. Ce sont précisément des phénomènes d'ontogenèse différents de ceux qui élaborent 
les types lenmmaires précédents qui fournissent les lemmes à arête dorsale. Dans ce dernier 
cas, l'arête est homologue d'un limbe de feuille végétative, et la partie du corps de la lemme 
située au-dessous de son « insertion » correspond à une gaine, Mais, contrairement à | opi- 
nion courante, du tissu à valeur vaginale édifie, sous forme d'oreillettes de gaine, deux 
zones longitudinales de la partie du corps de la lemme située au-dessus de cette « insertioi 
L'appareil ligulaire ventral, dont la saillie est membraneuse, sert de tissu de jonction entre 
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ces deux oreillettes et les borde latéralement. Les glumelles inférieures à arête dorsale ont 
donc un corps de nature composite quant à son origine ; il semble bien que cette structure 
résulte de phénomènes ontogéniques secondaires du point de vue phylogénique, qui éloi- 
gnent leur aspect de celui de la feuille végétative dont elles sont entièrement homologues. 
On remarquera d’ailleurs qu’elle caractérise des phylums unanimement considérés comme 
évolués (Aveneae, Agrosteae), alors que les arêtes terminales se rencontrent dans les Bam- 
busoideae, les Oryzoideae, tribus primitives. 


B. — LEMMES MODIFIÉES 


L'examen des lemmes modifiées de Poa alpina L. var. vivipara L. nous montre des 
phénomènes se raccordant parfaitement avec ce que nous avons vu, d'une part pour la 
feuille végétative et d'autre part pour la lemme mutique, avec tous les intermédiaires. 
Nous devons attirer l'attention sur l'existence de bordures membraneuses propres à la région 
laminaire, liées au peu de différenciation du mésophylle chlorophyllien dans les pièces 
inflorescentielles : l'absence de ces structures au long de la partie vaginale de la lemme, 
le hiatus qui les sépare des décurrences ligulaires dans la lemme modifiée, leur persistance 
ultime au sommet de la région laminaire, tout indique que ces bordures membraneuses 
n'ont rien à voir avec la gaine, et, notamment, qu'il ne peut s'agir de formation à valeur 
stipulaire, 
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